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Summary A cladistic analysis of the genera in the family Fagaceae is made in the present 
paper. As a monophyletic group, the family Fagaceae includes 6 genera, namely, Lithocar- 
pus ,Castanopsis ,Castanea , Trigonobalanus , Fagus and Quercus. The Betulaceae and Nothofa- 
gaceae were selected for outgroup comparison after a careful consideration. Twenty five in- 
formative characters had been used in this study. Three principles outgroup comparison , fos- 
sil evidence and generally accepted view points of morphological evolution , were used for po- 
larization of the characters. 

A data matrix was constructed by 7 ingroups,2 outgroups and 25 characters. The data 
matrix was analysed with the Maximal Same Step Method,Group Union Method and the 
Synthetic Method. Three cladograms were constructed and a parsimonious cladogram 
(Lenth —75) was used as the bases in discussing the intergeneric systematic relationships in 
Fagaceae. 

In the Fagaceae ,the first differentiated group might be the extinct common ancester of 
the extant genera Lithocar pus ,Castanopsis and Castanea. They are reasonably with the dis- 
tinct characters; mixed inflorescence or androgynous and the female flowers with stamin- 
odes. Among the three genera, Lithocarpus was differentiated earlier than the others and it 
remains more primitive (entire leaves ;smaller diameter of vesseles;scanty tylose;cupule scaly 
appendages ; mixed inflorescence and the female flowers with well developed stamens in some 
species) , Castanopsis is closely related to, but more primitive than Castanea. 

As in a clade group ,the genus T'rigonobalanus orginated apparently later than the ances- 
ter of Lithocar pus, Castanopsis and Castanea. Fossil evidence suggests that this genus origi- 
nated as early as in the Paleocene to Eocene. And some characters, for example, leaf with 
glandular peltate trichomes, chromosome number 2n = 44, are only appeared in Trigonobal- 
anus. Three species in this genus are disjunctly distributed in tropical Asia and South Ameri- 


ca this genus is considered as both an isolated and primitive taxon in the Fagaceae,and it is 
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also probably paraphyletic with the subfamily or tribe categories in this family. 

As shown in cladograms 1 and 2,the genus Fagus forms an isolated clade which con- 
sists of a relatively advanced taxon in the Fagaceae (with fiber tracheid and the reduction of 
the inner integument). 

In three cladograms,the clade of Quercus is the most advanced one, which is consistent 
with the current view-point about the systematic position of the genus Quercus and the con- 
cept of Quercus (s.l. ) in Fagaceae. 

The following conclusions may be reached by the author; (1) The six genera in the Fa- 
gaceae evolved in four parallel lines phylogenetically ,so they could be treated as four indepen- 
dent subfamilies ,namely Castaneoideae , Trigonobalanoideae , Fagoideae and Quercoideae ; (2) 
Parallel evolution is the main form in the phylogeny of the Fagaceae,some characters of the 
reproductive cycle, for example, fruit becoming ripe in the next year and the abortion of 
ovules etc. are the main factors which affect the gene flow among the genera in the Fa- 
gaceae; (3) In the Fagaceae , Lithocar pus is a primitive genus,and Trigonobalanus and Cas- 
tanopsis both are also relatively primitive ,but Castanea, Fagus and Quercus are relatively ad- 
vanced. 

Key words Fagaceae; Cladistic analysis; Phylogeny 

ME ”本文 运 用 分 支 分 类 学 方法 ,对 山 毛 祥 科 植物 进行 了 系统 发 育 的 分 析 , 山 毛 样 科 作为 单元 发 生 群 包 
括 柯 属 , 锥 属 、 栗 属 , 三 楼 栎 属 、 水 青冈 属 和 栎 疡 。 桦 木 科 和 南山 毛 裕 属 被 选择 作为 外 类 群 。 对 大 量 的 性 状 
进行 评估 之 后 ,选择 了 25 对 性 状 作为 建立 数据 矩阵 的 基本 资料 。 性状 极 化 以 外 类 群 比较 为 主 ,同时 也 采 
用 了 化 石 证 据 和 通行 的 形态 演化 的 基本 原则 . 数据 矩阵 由 7 个 分 类 群 .2 个 外 类 群 和 25 个 性 状 组 成 。 采 
用 最 大 同步 法 演化 极端 结合 法 和 综合 分 析 法 对 该 数据 矩阵 进行 了 分 析 在 得 到 的 3 个 树 状 分 支 图 中 按 
照 最 简约 的 原则 , 选 出 演化 长 度 最 短 的 谱系 分 支 图 作为 本 文 讨论 山 毛 梯 科 属 间 的 系统 演化 关系 的 基础 。 
关于 山 毛 梯 科 植物 的 系统 发 育 , 作 者 的 观点 如 下 : (A) 现 存 的 山 毛 梯 科 的 6 个 属 形成 了 4 条 平行 进化 的 
分 支 路 线 ,它们 分 别 被 处 理 作 4 个 亚 科 , 即 : 栗 亚 科 , 三 棱 栎 亚 科 ,水 青冈 亚 科 和 栎 亚 科 ;(B) 平 行进 化 是 
山 毛 样 科 植物 系统 发 育 过 程 中 的 主要 形式 。 生殖 过 程 中 的 一 些 特征 ,如 :果实 第 二 年 成 熟 ,胚珠 道 常 败 育 
等 ,是 影响 山 毛 样 科 植 物 属 间 基因 交流 的 主要 原因 .在 现存 的 山 毛 样 科 植 物 中 , 柯 属 是 最 原始 的 类 群 。 三 
Be A ED AY tT KE KAR ERR E. 
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山 毛 样 科 在 亚 科 等 级 上 的 分 类 处 理 分 歧 较 大 。 在 依据 形态 分 类 学 方法 建立 起 来 的 有 
代表 性 的 11 个 山 毛 样 科 的 分 类 系统 中 ,多 数 作者 主张 将 该 科 分 成 3 个 亚 科 ,少数 人 主张 
将 其 分 成 2 个 亚 科 或 4 个 亚 科 (Jones,1986)。Crepet et al. (1989) 采用 分 支 分 类 学 方法 将 
EAA RT 2 个 亚 科 。 本 文 将 采用 分 支 系统 学 方法 来 探讨 山 毛 梯 科 植物 的 系统 发 育 
问题 ,其 主要 目的 在 于 :确定 山 毛 样 科 亚 科 分 类 等 级 ;确定 该 科 的 原始 分 类 群 ;与 建立 在 形 
态 分 类 学 方法 基础 之 上 山 毛 样 科 分 类 系统 比较 ,讨论 山 毛 样 科 植物 属 间 的 亲缘 关系 。 


1 山 毛 样 科 的 范畴 
山 毛 梯 科 由 6 NB GER Castaneu, 锥 属 Castanopsis, KE MUR Fagus, 柯 属 Lithocar- 
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pus, BEI Quercus, 三 楼 栎 属 Trigonobalanius) 组 成 的 观点 ， 以 及 其 系统 分 类 问题 ,作者 已 
经 作 了 详细 的 讨论 ( 李 建 强 ,1996)。 现 存 山 毛 梯 科 植物 的 共有 衍 征 主要 表现 在 ;(A) 果实 
为 具有 刺 状 或 鳞片 状 附属 物 的 壳 斗 所 包 被 ;(B) 坚果 ,有 具 石 质 和 划 质 的 外 果皮 ;(C) 单 性 
花 ,但 或 多 或 少 具有 两 性 花 的 痕迹 ;CD) 雄花 多 数 排 成 复合 的 下 垂 的 或 直立 的 聚 企 状 圆锥 
花序 ;(E) 花粉 具 三 孔 沟 , 表 面 纹饰 在 光 镜 下 为 近 光 滑 、 颗 粒 拟 网 状 ;(F) 染色 体 数目 2n 
—24 4X $e Hb — BEER 2n 一 44?);(G) 中 轴 胎 座 ,3 室 ,每 室 2 胚珠 ,但 每 坚果 中 ,通常 仅 只 有 
HARE GER ERROR SORE. GALA BMA. (BER ,花粉 管 
发 育 滞后 ; (H) 树 皮 中 富 含 丹 宁 ;木质 部 中 具 管 胞 ; 筛 管 分 子 质 体 S 型 。 上 述 共同 的 特征 
反映 出 山 毛 梯 科 植 物 有 着 最 近 的 、 共 同 的 祖先 ,是 一 个 自然 的 分 类 群 。 

为 了 比较 客观 地 反映 山 毛 梯 科 植物 间 的 系统 演化 关系 ,在 进行 性 状 分 析 过 程 中 , 尽 基 
采用 了 狭义 的 属 的 概念 , 即 尽 可 能 地 保留 较 多 的 供 分 析 的 分 类 群 ,由 于 一 些 争 议 大 的 分 类 
群 性 状 缺失 太 多 ,在 分 支 分 析 处 理 时 ,仍然 将 金 鳞 果 属 Chrysolepis 归于 锥 属 ,将 哥伦比亚 
栎 属 Colombobalanus 和 佛 氏 木 属 Fomanodendron Jf A. — REE IR o 


2 外 类 群 选择 


山 毛 样 科 和 桦木 科 的 亲缘 主要 表现 在 花 和 花序 的 基本 形态 和 胚胎 学 性 状 的 相似 性 
上 , 即 花 单 性 ,多 数 具 有 两 性 花 的 痕迹 (尤其 在 山 毛 梯 科 ) ; 肉 雄 同 株 , 稀 异 株 ;花序 单 生 , 或 
MERRET -KAH SARRAF E: PRE. EER SERORA FAEH, 
合 点 受精 , 核 型 胚乳 等 。 

桦木 科 现 存 植物 虽然 为 单 性 花 , 但 峻 花 中 有 时 可 以 发 现 具 有 退化 雄蕊 ,雄花 中 有 时 具 
AEE, Abbe (1938,1935) 对 桦木 科 植物 的 花 和 花序 进行 了 形态 学 研究 ,他 认为 : 现 
存 桦木 科 植物 的 花序 是 复 聚 人 花序 简化 的 结果 。 桦 木 科 植物 原始 的 花 为 两 性 花 , 三 基数 ， 
ERA S MERE EI WEIE , 子 房 三 室 ,每 室 三 胚珠 。 桦 木 科 的 上 述 原始 性 状 在 现存 的 山 毛 梯 科 
植物 中 几乎 均 可 找到 。 如 :分 布 在 加 里 曼 丹 岛 的 柯 属 植物 Lithocarpus ruminatus $8 L. 
turbinatus 的 肉 花 中 具有 发 育 良好 的 雄 蔓 ,其 长 度 超出 了 花 被 片 (Soepadmo,1972)。 山 毛 样 
科 和 桦木 科 的 上 述 原 始 性 状 反映 出 它们 是 来 自 于 一 个 共同 祖先 ,那么 这 些 共 有 祖 征 便 是 
我 们 选择 桦木 科 作为 山 毛 样 科 的 外 类 群 的 依据 。 

南山 毛 样 属 Nothofagus 曾 隶 属于 山 毛 样 科 。 由 于 其 外 部 形态 、 花 粉 形态 、 染 色 体 数 目 
以 及 胚胎 学 性 状 上 的 明显 差异 ,一 部 分 植物 分 类 学 家 主张 将 其 从 山 毛 样 科 分 出 , 另 立 南山 
毛 样 科 Nothofagaceae ( 李 建 强 ,1996;Hill ez a£. ,1993;Jones,1986;Nixon,1982;Kupriano- 
va,1963)。 然 而 ,从 具有 壳 斗 以 及 从 果实 的 形态 上 看 ,二 者 显然 具有 很 近 的 亲缘 关系 。 因 
此 , 另 一 部 分 植物 分 类 学 家 则 主张 南山 毛 梯 属 仍 放 在 山 毛 样 科 ,并 作为 山 毛 样 科 的 原始 类 
群 (Kaul et al. ,1984; Melville, 1982; SSoepadmo.,1972;Steensis, 1971), Hill et al. (1993231 
Nothofagus 属 进行 分 支 分 析 时 ,选择 水 青冈 属 和 桦木 科 作 为 外 类 群 ,但 认为 水 青冈 属 比 
桦木 科 更 适合 作为 南山 毛 梯 属 的 外 类 群 ; 而 有 些 作者 则 认为 根据 其 特点 在 亲缘 关系 上 H 
山 毛 样 科 更 接近 于 桦木 科 。 如 叶 缘 有 重 锯齿 或 全 缘 , 常 具 盾 状 腺 质 鳞 片 (Jones,1986), 胚 
珠 为 单 层 珠 被 (Davis,1966) ,二 者 花粉 化 石 出 现 的 地 层 ( 白 垩 纪 又 托 期 ) 较 山 毛 样 科 古 老 
(Muller,1981)。 根 据 以 上 分 析 ,无 论 南山 毛 样 属 的 系统 位 置 如何 , 桦 木 科 、 南 山 毛 梯 属 和 
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科 的 外 类 群 。 


3 ”性状 状态 的 分 布 及 其 分 析 


性 状 1 生长 习性 分 布 在 热带 和 亚热带 地 区 的 山 毛 样 科 植 物 常常 具有 常 绿 习性 ， 
如 柯 属 、 锥 属 、 三 楼 标 属 和 青冈 属 植物 ;而 分 布 在 温带 地 区 或 亚热带 高 山区 的 植物 则 多 具 
OTE KA A PAURA AE EE RRR A A 
分 布 在 高 山地 区 ,具有 厚 革 质 的 叶片 。 外 类 群 中 ,桦木 科 均 为 落叶 乔木 或 灌木 ,但 南山 毛 样 
科 均 为 常 绿 乔 木 或 灌木 。 因 此 本 文选 择 常 绿 习 性 作为 祖 征 (0)。 落 叶 习 性 为 衍 征 (1)。 

性 状 2 HÆ 叶 缘 的 性 状 在 山 毛 梯 科 植 物 中 变异 较 大 ,如 柯 属 植 物 均 为 全 缘 叶 ; 锥 
属 .青冈 属 叶 缘 常 中 部 以 上 具 齿 ;而 三 楼 栎 属 、 栗 属 、 水 青冈 属 . 栎 属 植 物 叶 缘 均 具 人 上 , 栎 属 
有 部 分 植物 具 分 裂 的 叶片 ; 金 鳞 果 属 植物 果枝 上 的 叶 全 缘 而 雄性 枝条 上 的 叶 先 端 有 细 齿 。 
外 类 群 神木 科 植 物 的 叶 缘 具 重 锯齿 ,而 南山 毛 样 属 绝 大 部 分 植物 叶 全 缘 ,稀有 圆 锅 齿 。 考 
虑 到 有 花 植 物 系统 演化 的 一 般 规 律 以 及 南山 毛 样 科 的 叶 缘 特征 ,选择 叶 全 缘 为 祖 征 (0)， 
叶 部 分 具 齿 (1), 叶 有 具 齿 , 叶 分 裂 (2) 为 衍 征 。 

性 状 3 EH ”Jones(1986) 曾 将 山 毛 样 科 植 物 的 毛 被 分 成 三 类 。 此 外 ,他 还 记载 了 不 
同类 型 的 盾 状 鳞片 在 山 毛 样 科 植 物 叶 片上 的 分 布 状 况 。 如 :三 棱 栎 属 , 具 腺 质 盾 状 鳞片 ; 锥 
属 , 柯 属 具 不 完全 腺 质 的 盾 状 鳞片 ;而 栎 属 、 青 网 属 、 水 青冈 属 和 票 属 均 未 被 盾 状 鳞片 。 外 
类 群 南山 毛 样 科 植 物 的 叶片 也 具 腺 质 逢 状 鳞片 。 因 此 本 文选 择 具 腺 质 盾 状 鳞片 为 祖 征 
(0), 具 不 完全 腺 质 盾 状 鳞片 (1) ,以 及 不 具 盾 状 鳞片 为 衍 征 (2)。 

木材 解剖 学 性 状 

(有 关山 毛 梯 科 植物 木材 解剖 学 研究 的 资料 较 多 ,本 文 主要 参考 了 Shimaji (1962) 和 
林 人 金星 "的 资料 。 

Mika 导管 “导管 穿孔 类 型 在 山 毛 梯 科 植物 中 变化 较 大 ,水 青冈 属 植物 早 材 多 为 
单 穿孔 , 晚 材 中 则 兼 有 单 穿 孔 , 梯 状 穿孔 , 梯 状 -麻黄 状 穿 孔 和 不 大 规则 穿孔 ;而 栗 属 、 锥 
属 . 柯 属 、 栎 属 、 青 冈 属 \ 三 棱 栎 属 均 为 单 穿 孔 , 穿 孔 板 略 倾斜 ,但 在 锥 属 晚 材 中 可 见 梯 状 穿 
孔 ( 林 人 金星" ,1992)。Shimaji(1962) 指 出 , 柯 属 植物 的 幼 根 中 具 梯 状 穿孔 导管 ,但 在 共和 发 
育成 熟 的 根 中 则 具 单 穿孔 导管 。 外 类 群 南山 毛 样 科 以 及 桦木 科 除 铁 木 属 、 鹅 耳 枯 属 外 ,其 
它 属 都 具 梯 状 穿孔 导管 。 显 然 ,导管 分 子 穿 孔 在 山 毛 样 科 是 从 梯 状 穿孔 (0) 一 梯 状 一 单 穿 
孔 (1) 而 向 单 穿孔 方向 演化 的 。 

MRS RESE 除 水 青冈 属 具 纤维 管 胞 外 , 山 毛 梯 科 其 余 诸 属 均 具 环 管 管 胞 。 由 

于 外 类 群 南山 毛 样 属 也 具 环 管 管 胞 ,所 以 具 环 管 管 胞 为 祖 征 (0), 具 纤维 管 胞 为 衍 征 (1)。 

性 状 6 导管 的 平均 直径 如 表 1 所 示 , 锥 属 、 栎 属 和 栗 属 的 导管 平均 直径 最 大 , 栎 
属 .青冈 属 和 柯 属 次 之 ,水 青冈 属 和 三 楼 栎 属 最 小 。 由 于 外 类 群 南山 毛 梯 科 和 桦木 科 的 导 
管 平均 直径 均 较 小 ,所 以 导管 平均 直径 较 小 (小 于 200 pm) (0) 为 祖 征 ,200~300 pm(1)， 
大 于 300 pm(2) 为 衍 征 。 






































* 林 金 星 ,1992. 国产 壳 斗 科 木 材 解剖 . 博士 论文 (北京 大 学 ) 
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性 状 7 侵 填 体 (Tyloses) ” 侵 填 体 虽 然 普 遍 存 在 于 山 毛 样 科 植物 中 ,其 含量 是 有 差 
别 的 。 柯 属 和 水 青冈 属 植物 的 导管 中 侵 填 体 数量 很 少 ,而 栗 属 、 锥 属 , 栎 属 、 青 冈 属 、 三 楼 栎 
属 的 导管 中 均 含 有 丰富 的 侵 填 体 .由 于 外 类 群 南山 毛 样 科 植 物 的 导管 中 仅 有 少量 侵 填 体 ， 
桦木 科 除 热 耳 楚 属 和 铁 木 属 外 ,其 它 属 均 无 侵 填 体 , 所 以 导管 中 侵 填 体 数 量 少 为 祖 征 (0)， 
富 含 侵 填 体 为 入 征 (1)。 

表 1 WERE WAKA ARAB ADAH SEBS 


Table 1 The diameter of wood vessels in the Fagaceae, Nothofagaceae and Betulaceae 





Taxon Vessel diameter (um) 





Fagaceae Castanea 63~ 253~ 388 Castanopsis 60~ 212~ 316 
Cyclobalanopsis 34~170~ 280 Fagus 28~48~96 
Lithocarpus 46~156~278 Quercus 34~ 294 ~ 388 
Trigonobalanus 75~112~190 

Nothofagaceae 52~67 

Betulaceae 32~67 





性 状 8 射线 在 山 毛 样 科 , 尽 管 同型 射线 细胞 类 型 在 各 属 中 均 可 见 , 但 在 柯 属 、 锥 
属 和 票 属 中 可 见 到 非典 型 的 异型 射线 细胞 类 型 ( 林 金 星 ,1992, 博 士 论文 )。 由 于 外 类 群 南 
山 毛 样 科 以 及 樟 木 科 中 的 棒 属 和 虎 榜 子 属 均 存 在 异型 射线 细胞 ,所 以 具 异 型 射线 细胞 为 
祖 征 (0)。 

雌性 生殖 结构 

性 状 9 壳 斗 裂 瓣 ” 壳 斗 是 山 毛 样 科 最 主要 特征 之 一 。 壳 斗 裂 瓣 的 联合 或 分 离 , 是 山 
毛 样 科 划 分 属 的 重要 依据 之 一 。 栎 属 . 青 冈 属 . 柯 属 具有 合生 的 壳 斗 裂 瓣 ,而 水 青冈 属 、 金 
SR. RARER PKR RY AARC. ER PY 
HERE Cissa group) 植 物 , 如 : 毛 叶 杯 锥 C. cerbrina 和 枪 丝锥 C. calthi formis 的 壳 斗 杯 状 , 不 
裂 或 少 有 所 裂 。 由 于 外 类 群 南 山 毛 梯 科 植物 的 壳 斗 2 加 开裂 ,所 以 ,过 斗 裂 闪 开裂 为 祖 征 
(0), 壳 斗 杯 状 ,不 裂 为 衍 征 (1)。 

性 状 10 这 斗 外 附属 物 ”过 斗 外 附属 物 在 形态 上 可 分 为 两 类 ,一 类 是 刺 ( 包 括 分 枝 
的 或 不 分 枝 的 ,长 的 或 短 的 刺 ), 另 一 类 为 鳞片 状 或 薄片 状 (Lamellate) 附 属 物 。 刺 状 附属 物 
存在 于 栗 属 、 金 鲜果 属 、 锥 属 (该 属 Fissa group 中 有 6 种 植物 具 鳞 片 状 附属 物 ) 和 水 青冈 
属 ; 鳞 片 状 或 薄片 状 附属 物 存在 于 柯 属 、 栎 属 和 三 楼 栎 属 中 。 外 类 群 南山 毛 样 科 具 薄片 状 
附属 物 ,所 以 , 壳 斗 外 附属 物 鳞片 状 或 薄片 状 为 祖 征 (0) RR EAE QD 

性 状 11 HA ELEN R.A HRA PT hk eR. 
栗 属 ,水 青冈 属 中 十 分 明显 。 外 类 群 南山 毛 梯 科 植物 的 壳 斗 柄 明显 ,所 以 将 壳 斗 柄 明显 作 
为 祖 征 (0), 壳 斗 柄 不 明显 或 无 作为 街 征 (1) 。 

性 状 12 ”这 斗 所 含 果实 数 和 且 ” 壳 斗 所 舍 果 实数 日 在 柯 属 、 栎 属 、 青 冈 属 均 为 1 枚 ;在 
水 青冈 属 为 2 枚 ; 锥 属 为 1~3 枚 ,三 棱 栎 展 3~7 BORA 1~3 枚 。 外 类 群 南 山 毛 梯 科 植 
物 的 壳 斗 内 会 3 枚 果实 。 所 以 ,每 壳 斗 含 3 一 7 枚 果实 为 祖 征 (0) , 含 2 枚 果实 (1) 或 含 1 枚 
果实 (2) 为 衍 征 。 
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壳 斗 内 裂 瓣 : 金 鳞 果 属 植物 的 坚果 三 棱 形 ; 壳 斗 具 内 裂 瓣 , 被 认为 是 从 山 毛 样 科 的 祖 
先 保留 下 来 的 原始 性 状 ,由 于 上 述 差别 ,Hjelmqvist(1948) 主 张 金 鳞 果 Castanopsis chryso- 
phylla 从 锥 属 分 出 ,成 立 金 鳞 果 属 。.Soepademo(1972) 认 为 类 似 金 鳞 果 的 上 述 原 始 性 状 , 在 
马来西亚 分 布 的 锥 属 植 物 中 也 能 找到 。 因此 ,他 主张 将 金 鳞 果 仍然 放 在 锥 属 。 由 于 壳 斗 内 
裂 瓣 在 外 类 群 南山 毛 样 科 和 山 毛 样 科 绝 大 多 数 植物 中 均 缺 失 , 所 以 本 文 未 采用 该 性 状 。 

性 状 13 ”果实 形状 栎 属 ,青冈 属 . 栗 属 . 柯 属 和 锥 属 果实 的 横 切 面 观 为 圆 形 ;而 三 
CAR SRR KEM BORLA A=. RRA eR Ae 
WS 3 枚 果实 ,中 央 的 -- 枚 果实 压 扁 状 , 二 楼 形 ; 而 旁边 的 两 枚 果实 为 三 楼 形 (Hill et aL. , 
1993), 所 以 果实 三 楼 形 为 祖 征 (0) SR IRE I f E CD. 

ERI ”种 子 萌发 方式 ”水 青冈 属 ,三 棱 栎 属 的 种 子 较 轻 ,萌发 时 子叶 露出 地 面 ,为 
出 土 萌发 ;而 柯 属 、 锥 属 、 栗 属 、 栎 属 青 冈 属 的 种 子 均 为 留 土 萌 发 。 外 类 群 南 山 毛 样 科 、 桦 
木 科 ( 除 杰 属 外 ?种子 均 为 出 土 萌发 。 故 种 子 出 土 萌发 为 祖 征 (0), 留 土 萌发 为 衍 征 (1) 。 

性 状 15 ”生殖 习性 WEP A EPR ERR 
的 少数 植物 中 ,外 类 群 南山 毛 样 科 和 桦木 科 植 物 均 为 崔 雄 同 株 。 所 以 , 峻 雄 异 株 为 本 征 
CD BERE IR] PR 5 RAE COD 。 . 

性 状 16 混 性 聚合 花序 ”在 崔 雄 同 序 的 类 群 中 ,雌雄 花 有 - - 定 的 排列 规律 。 多 数 是 
雌花 少数 着 生 在 花序 轴 的 基部 。 但 在 柯 属 中 ,少数 植物 的 花序 在 3 ARE BO METER LE NK 
着 1 条 雄花 (Kaul et al. ,1984) , 称 混 性 聚 企 花 序 Cfixed-sex cymule) 。 因 外 类 群 中 未 发 现 上 
述 现象 ,根据 山 毛 样 科 可 能 由 两 性 花 向 单 性 花 演 化 的 规律 ,本 文 将 混 性 花序 作为 祖 征 (0)， 
无 混 性 花序 为 衍 征 (1)。 

性 状 17 花序 的 性 ” 柯 属 . 锥 属 、 栗 属 、 轮 叶 三 楼 栎 .verticulate 均 为 肉 雄 同 序 ,而 青 
冈 属 、 栎 属 , 水 青冈 属 和 三 棱 栎 T. daichangensis 均 为 单 性 花序 。 外 类 群 南 山 毛 样 属 为 单 性 
花序 ,而 桦木 科 榜 属 .桦木 属 和 恺 木 属 植物 中 已 发 现 有 肉 雄 同 序 现 象 ( 陈 之 端 ,1994)。 所 以 
TEMERE [S] JF VES EAE COD , 单 性 花序 为 衡 征 (1)。 

ERIS 穗 状 花 序 上 的 雌花 数 Kaul et al. 〈1984) 认 为 ,在 山 毛 样 科 植 物 中 BIG TE 
序 上 肉 花 的 数目 由 多 数 向 少数 或 1 枚 的 方向 演化 。 穗 状 花 序 的 雌花 数目 以 柯 属 最 多 ,三 棱 
HARER 2n , 栗 属 .青冈 属 , 水 青冈 属 较 少 , 栎 属 常 为 1 条 上 肉 花 单 生 。 外 类 群 南 山 毛 样 
科 植 物 中 常常 是 3 REET TELA HAAR RRS RS RRR 
上 具 多 数 肉 花 。 所 以 , 穗 状 花序 上 肉 花 数目 多 数 为 祖 征 (0) ,上 峻 花 数 目 少 至 1 枚 为 衔 征 (1)。 

性 状 19 MER ERR. ARR KEM RRMA aR: 
而 三 棱 栎 属 中 的 轮 叶 三 楼 栎 , 柯 属 和 锥 属 中 的 部 分 植物 , 肉 花 序 轴 分 枝 。 由 于 外 类 群 中 内 
花序 轴 均 不 分 枝 ,此 性 状 的 极 化 ,我 们 采纳 了 Kaul et al.(1984) 的 观点 ,将 肉 花 序 轴 分 枝 
作为 祖 征 (0) , 肉 花 序 轴 不 分 枝 作 为 衍 征 (1)。 

性 状 20 BERT TR ER. RRR NKR RCH. R.A 
Ji MERE TCS PE ,尤其 是 水 青冈 属 植物 的 雄花 序 轴 ,长 . 细 , 和 柔软 
而 下 垂 , 数 个 小 聚 伞 花 序 ( 约 20~ 30 打 雄 花 ) 着 生 在 花序 轴 顶 端 ,形成 一 个 复诊 使 花 序 。 外 
类 群 南山 毛 样 科 的 雄花 单 生 或 多 数 为 3 REMARK. A RA RA 
花序 柄 ,直立 。 所 以 ,雄花 序 轴 直立 作为 祖 征 (0) ,雄花 序 轴 下 垂 作 为 衍 征 (1)。 
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性 状 21 雄花 中 的 退化 崔 莫 ” 山 毛 样 科 植物 雄花 中 大 部 分 具有 退化 峻 蕊 的 痕迹 ,这 
是 两 性 花 向 单 性 花 演变 过 程 中 保留 下 来 的 遗迹 器 官 。 退 化 肉 划 的 形态 在 一 定 程度 上 反映 
出 了 其 进化 速度 。 如 金 鳞 果 Castanopsis chrysophylla 的 退化 肉 蕊 上 有 3 枚 花柱 (Abbe， 
1974) ENR ERA RR BRE ORE CORR BRR AREER TAKA 
PR AERO TE PS. ShA RE U EE H EBRE ER 
科 除 虎 榜 子 属 外 ,其 余 各 属 的 雄花 中 都 有 退化 雌蕊 。 所 以 退化 肉 蕊 具有 花柱 为 祖 征 (0), 退 
Ab MESE SIUE C1) BEER EER ORELE R OHNE. 

性 状 22 ”雌花 中 的 退化 雄蕊 ” 山 毛 样 科 植 物 的 峻 花 中 多 数 都 具有 退化 雄 莫 。 退 化 雄 
薇 在 形态 上 变化 较 大 .通常 退化 雄蕊 花丝 极 短 ,花药 小 , 败 育 , 如 柯 属 、 锥 属 、 三 楼 栎 属 和 票 
属 的 峻 花 中 均 可 以 找到 这 类 退化 雄蕊 。 在 柯 属 中 ,有 极 少数 植物 的 退化 雄 蔓 明 显 地 发 育 
了 ,其 长 度 超出 了 花 被 片 ,有 时 还 适 于 传粉 (polliniferous) (Soepadmo,1972), TERREA E 
冈 属 , 退 化 雄蕊 成 为 毛 状 。 在 水 青冈 属 和 外 类 群 南山 毛 样 科 退 化 雄 划 完 全 缺 如 ,而 桦木 科 
植物 中 有 时 有 退化 雄 巷 存 在 .退化 雄蕊 的 存在 显然 是 原始 的 性 状 , 是 由 两 性 花 向 单 性 花 演 
化 的 中 间 阶 段 。 所 以 ,雌花 中 退化 雄 营 发 育 为 祖 征 (0), 退 化 雄蕊 存在 (1), 退 化 雄蕊 毛 状 
(2) 3B AU MEE e f (3) 2g E E 

性 状 23 柱头 “柱头 的 形态 在 山 毛 样 科 植 物 中 变化 较 大 (Nixon et al. ,1989)。 青 冈 
属 和 三 楼 栎 属 的 柱头 头 状 ; 栎 属 的 柱头 稍 大 , 称 为 头 状 -下 了 延 型 ; 栎 属 \ 金 鳞 果 属 、 采 属 和 锥 
属 植物 的 柱头 为 点 状 ;而 水 青冈 属 和 外 类 群 南山 毛 梯 科 植物 的 柱头 均 下 延 。 所 以 ,柱头 下 
延 为 祖 征 (0), 头 状 -下 延 型 柱头 (1) 和 点 状 柱头 (2) 为 衍 征 。 

.花粉 形态 

山 毛 样 科 的 花粉 形态 学 研究 已 积累 了 大 量 的 资料 , 既 包 括 现 存 植物 花粉 ,又 包括 了 化 
石 植物 的 花粉 ( 王 萍 莉 等 ,1991,1984a~b;Zavada,1986; 张 金 谈 等 ,1986;Crepet et al. , 
1980;Hanks et al. ,1976)。 山 毛 样 科 植 物 花粉 萌发 孔 类 型 ,不 同 的 学 者 有 不 同 的 观点 。 王 
汞 莉 等 (1989) 认 为 , 栎 属 花 粉 萌 发 孔 为 三 拟 孔 沟 或 三 沟 , 其 余 诸 属 为 三 孔 沟 花粉 .这样 , 栎 
属 的 花粉 就 代表 了 山 毛 样 科 原 始 的 花粉 类 型 。Zavada et al. (1986) 则 认为 山 毛 样 科 植物 的 
花粉 (不 包括 南山 毛 样 属 ) 均 为 三 孔 沟 。 笔 者 比较 倾向 于 后 者 的 观点 。 

性 状 24 ”外壁 柱 状 层 三 棱 栎 属 花粉 外 壁 外 层 中 的 柱状 层 不 完全 发 育 ,其 小 柱 不 完 
整 ; 栗 属 . 柯 属 、 锥 属 花 粉 外 壁 外 层 中 的 小 柱 矮 ; 仅 水 青冈 属 和 栎 属 具 有 发 育 良好 的 柱状 
层 ,有 完整 的 小 柱 。 外 类 群 中 花粉 外 壁 外 层 的 柱状 层 为 颗粒 状 ,代表 了 原始 的 花粉 外 壁 结 
构 类 型 ( 王 萍 莉 等 ,1991)。 所 以 柱状 层 颗粒 状 和 不 完整 小 柱 为 祖 征 (0) ,柱状 层 小 柱 矮 (1) 
和 柱状 层 小 柱 发 育 良 好 ,小 柱 完整 (2) 为 衍 征 。 

EFt 

出 毛 样 科 胚 胎 学 资料 较 少 (Davis,1966;Hijelmqvist,1957) ,尤其 是 柯 属 、 锥 属 和 三 楼 
栎 属 的 胚胎 学 研究 几乎 空白 ,这 样 ,在 很 大 程度 上 限制 了 胚胎 学 性 状 在 本 研究 中 的 应 用 。 

性 状 25 珠 被 ” 山 毛 梯 科 植物 的 胚珠 是 双 层 珠 被 ,然而 ,水 青冈 属 植物 胚珠 的 两 层 
珠 被 十 分 特殊 ,其 内 层 珠 被 减 化 成 折 曲 的 菏 层 结构 ,外 珠 被 极 伸 长 BRK SHA 
有 了 明显 的 区 别 。 通 常 认 为 被 子 植 物 中 单 层 珠 被 是 从 双 层 珠 被 简化 形成 的 ,但 Melville 


(1982) 和 Hjelmqvist (1957) 均 认为 单 层 珠 被 的 胚珠 是 原始 的 。 外 类 群 南 山 毛 样 科 植 物 且 
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珠 是 单 层 珠 被 ,桦木 科 植 物 属于 单 层 珠 被 的 胚珠 类 型 (Zhang et al. ,1993)。 考 虑 到 被 子 植 
物 中 比较 原始 的 类 群 为 双 珠 被 ,演化 程度 高 的 类 群 (如 菊 亚 纲 ) 多 为 单 珠 被 ,所 以 , 具 双 层 
珠 被 为 祖 征 (0), 具 简化 的 内 珠 被 和 具 单 层 珠 被 为 衍 征 (1)。 

细胞 学 性 状 

山 毛 样 科 除 轮 叶 三 楼 栎 的 染色 体 数目 n=22 外 (Hou,1971) ,其 余 诸 属 已 报道 的 染色 
体 数 目 均 为 n= 二 12。 外 类 群 南 山 毛 样 科 的 染色 体 数目 n 一 13 ,桦木 科 分 别 为 mn 一 8 和 14。 山 
毛 样 科 与 其 外 类 群 之 间 在 染色 体 数目 上 差异 较 大 ,以 现 有 的 资料 还 无 法 确定 山 毛 样 科 原 
始 的 染色 体 基数 ,这 样 就 限制 了 染色 体 资 料 在 本 研究 中 的 应 用 。 

生态 学 性 状 

Kaul et al. (1984) 认 为 , 山 毛 样 科 植 物 枝条 抽出 有 两 种 类 型 :一 种 是 从 当年 生 枝条 的 
未 休眠 芽 发 出 的 枝条 , 称 为 :Sylleptic branches; 另 一 类 称 为 Proleptic branches, 指 从 以 前 
的 、 老 的 枝条 的 腋生 芽 发 出 的 枝条 。 他 们 认为 ,在 山 毛 样 科 的 系统 演化 中 ,祖先 的 .原始 的 
植物 既 包 括 了 Sylleptic 和 Proleptic 两 种 分 枝 类 型 ,而 仅仅 含有 Proleptic branches 类 型 的 
是 衍生 的 性 状 。 由 于 上 述 两 种 分 枝 类 型 在 该 科 诸 属 中 普遍 分 布 ,尤其 是 热带 分 布 的 植物 ， 
从 当年 生 未 休眠 芽 发 枝条 的 现象 十 分 普遍 ,即使 在 美国 中 部 的 Nebraska, 有 5 种 落叶 栎 类 
植物 在 湿润 的 夏季 发 出 的 新 枝条 多 达 5 次 (Kaul et al. ,1984) ,因而 失去 了 在 分 支 分 类 研 
究 中 的 价值 。 
4 方法 

本 文 有 关 分 支 分 类 定量 分 析 采 用 了 演化 极端 法 .综合 分 析 法 和 最 大 同步 法 ( 徐 克 学 ， 
1994), 

根据 外 类 群 比较 、 化 石 证 据 和 植物 形态 演化 的 一 般 规律 等 基本 原则 (路 安民 ,1985) 确 
定性 状 的 演化 次 序 ( 表 2) ,并 对 性 状 状态 按 演化 次 序 给 予 非 负 整数 编码 ,0 表示 祖 征 性 状 
状态 ,所 有 的 性 状 进行 编码 之 后 作出 原始 数据 矩阵 ( 表 3) 。 

运用 上 述 3 种 方法 对 分 支 矩阵 进行 程序 运算 ,得 到 3 种 分 支 图 (图 1~3)。 它 们 的 最 
大 演化 步 数 和 最 小 演化 步 数 相同 ,分 别 为 151 和 35 步 ; 但 最 大 同步 法 和 综合 法 的 演化 长 
度 系数 (evolutionary length coefficient) 较 小 ,分 别 为 0.3362 和 0. 35448。 因 此 ,我 们 认为 上 
述 分 支 图 较 好 地 反映 了 山 毛 样 科 植物 的 属 间 关 系 , 接 近 于 严格 的 一 致 性 分 支 图 (图 4)。 而 
演化 极端 结合 法 的 演化 长 度 系数 较 大 ,为 0. 3829。 前 者 的 分 支 式样 支持 山 毛 样 科 由 4 个 
亚 科 组 成 的 观点 ,后 者 则 支持 该 科 由 3 个 亚 科 组 成 的 观点 .作者 倾向 于 山 毛 样 科 分 成 4 个 
亚 科 ( 李 建 强 ,1996)。 因 此 ,我们 采用 演化 长 度 系数 较 小 的 最 大 同步 法 和 综合 法 的 计算 结 
果 作 为 本 文 分 析 的 基础 。 
5 讨论 和 结论 

现存 的 出 毛 样 科 诸 属 中 , 柯 属 、 锥 属 和 栗 属 的 已 绝 灭 的 祖先 是 最 早 分 化 的 类 群 。 它 们 
与 该 科 其 它 属 最 显著 的 区 别 特征 是 :具有 混 性 聚 伞 花 序 或 肉 雄 花 同 序 以 及 雌花 中 具有 退 


HOES. ER 3 属 中 柯 属 分 化 较 早 , 是 相对 原始 的 类 群 ( 叶 全 缘 ,导管 分 子 直径 较 小 , 侵 填 
BD SLAB RAD AEE PEE PRBS ,少数 物种 雌花 中 具有 发 育 
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Table 2 Characters used in the cladistic analysis of the Fagaceae. 
The plesiomorphic state is placed first and the apomorphic second and third. 


一 


. Plants evergreen-*deciduous 
. Leaves entire—partly serrate—serrate or lobate 


. Glandular peltate trichomes present —thick or thin-walled peltate trichomes present peltate trichomes absent 
, Vessels with scalariform perforation-plates—simple-scalariform perforation-plates— simple perforation-plates 


. Vessels average diameter less 200 pm->200~ 300 pm—over 300 pm 
. Tylose scanty 一 abundant 
. Rays heterogeneous homogeneous 
9. Cupules valvate ,free—cuplike , fused 
10. Cupule appendage scaly ,lamellae-* spinecent 
11. Cupule peduncle present—-absent 
12. Fruit number of per cupule 3 一 7 一 2 一 1 
13. Fruit type trigonous—-ovoid 
14. Epigeal germination hypogeal germination 
15. Inflorescences monoecious— dioecious 
16. Inflorescence mixed present--absent 
17. Inflorescences androgynalis-*inflorescence male or female 
18. Pistillate flowers on spikes numerous—few or one 
19. Female inflorescence branched-* unbranched 
20. Male inflorescence erect>lax 
21. Pistillode with styles-* without styles ovoidform—> without styles, trichome tuft-pistillode absent 
22. Staminodes developed-» present , undeveloped— trichome tuft—>staminodes absent 
23. Stigmas decurrent—capitate-decurrent— punctate 


1 
2. 
3 
4 
5. Vasicentric tracheids present->absent 
6 
7 
8 


24. Pollen tectate-granular , tectate-collumellate uncompleted 一 short tectate-collumellate— tectate-collumellate de- 


veloped ,completed 
25. Integument bitegmic-*inner integument reduced ,curved or unitegmic 


-一 


Table 3 Data matrx. 0 一 plesiomorphic;1,2,3 一 apomorphic, The characters are listed in Table 2 
LO -一 一 





Character number,1 2 3 ++ sete. 
Taxon 12 3 4 5 6 7 8 9 1011 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 
Castanea 123210231001]0011101011011210 
Castanopsis 0110902100100010100009021 210 
C yclobalano psis 3X 100 3. dq r9 1 2: 1. b Wek a OL Se 2-72. 0 
Fagus 11201001011010001 111133021 
Lithocar pus 0010010010121100002001] 0210 
Quercus 1 22.1.02. 0L: 4-0 L 24d X bL rr pb odo 2 1 2-9 
Trigonobalanus 01.010011 100100001000021 100 
Nothofagaceae 000020000200020.0200/22711 110323001 
Betulaceae 12.000000nx xxx 0001020]1 1 0 ! 0 0 0 





RET BU MERO 。 锥 属 和 栗 属 的 关系 相对 柯 属 而 言 更 为 相近 (图 2 一 3)。 锥 属 较 栗 属 原 
状 主要 表现 在 : 常 绿 , 叶 全 缘 或 部 分 具 齿 ,时 有 具 不 完全 腺 质 盾 状 鳞片 , 穗 状 花序 上 峻 
较 多 , 峻 花序 轴 分 枝 , 雄 花 中 具 退化 肉 划 。 栗 属 是 它们 当中 相对 特 化 的 类 群 。 分 支 


始 的 性 
花 数目 
图 所 示 


的 柯 属 、 锥 属 和 栗 属 的 分 支 式样 ,进一步 证 实 了 柯 属 是 现存 山 毛 梯 科 植物 中 的 原始 类 群 

















( 李 建 强 ,1996;Kaul et al. ,1984; Soepadmo,1972) 和 上 述 3 属 植物 起 源 于 一 个 
先 , 它 们 共同 组 成 更 高 一 级 分 类 等 级 ( 族 或 亚 科 ) 的 观点 。 








同 的 祖 
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Castanopsis 
Castanea 
Betulaceae 
Trigonobalanus 


Nothofagaceae 


Cyclobalanopsis 


图 1 山 毛 样 科 植 物 分 支 图 (根据 外 类 群 分 析 , 含 外 类 群 ) 

Fig. 1 Cladogram of the Fagaceae based on the characters according to outgroup,including outgroups 

Method ; Maximal same step method. Length of cladogram = 74; Maximal length = 151 Minimal length = 35; Evolutionary 
length coefficient — 0. 3362 
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Betulaceae 
Cyclobalanopsis 
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图 2 USA AP Sc EE ARR BE PEDRO 

Fig.2 Cladogram of the Fagaceae based on the characters according to outgroup, including outgroups 

Method: Group union method. Length of cladogram = 80; Maximal length — 151 ; Minimal length — 35 ; Evolutionary length 
coefficient — 0. 3879 
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图 3 山 毛 梯 科 植物 分 支 图 (根据 外 类 群 分 析 , 含 外 类 群 ) 


Fig.3 Cladogram of the Fagaceae based on the characters according to outgroup, including outgroups 
Method :Synthetic method. Length of cladogram — 75 Maximal length 151; Minimal length — 35 ; Evolutionary length 


coefficient — 0. 3448 
Lithocar pus 
人 
Castanea 


Trigonobalanus 


Fagus 
| B us Quercus (subgen. Quercus) 
Quercus (subgen. C ycloba. ) 
图 4 三 个 最 简约 分 支 图 的 严格 一 致 性 分 支 图 


Fig. 4 The strict consensus cladogram of the three most parsimonious cladograms 


从 分 支 图 上 看 ,三 棱 栎 属 是 继 柯 属 、 锥 属 和 栗 属 的 祖先 类 群 之 后 分 化 出 来 的 一 支 (最 
大 同步 法 ,综合 法 树 系 图 ) ,或 者 与 标 属 .青冈 属 结合 在 一 起 ,形成 新 一 级 更 高 的 分 类 群 ( 演 
化 极端 结合 法 树 系 图 )。 分 支 分 类 的 结果 反映 了 广义 的 三 楼 栎 属 系统 演化 的 两 种 观点 , 即 
三 楼 栎 属 与 广义 的 栎 属 ( 含 青冈 属 ) 组 成 栎 亚 科 (Soepadmo,1972; Elias, 1971; Forman, 
1964) 或 作为 一 个 独立 的 三 楼 栎 亚 科 ( 李 建 强 ,1996;Jones,1986)。 广义 的 三 楼 栎 属 植物 的 
壳 斗 汐 片 状 开裂, 亮 斗 内 具 果 实 3 一 7 枚 ,上 内 花 序 分 枝 , 肉 花 中 具 退化 雄蕊, 果实 三 楼 形 E 











608 Bow s m cod 348 





TE p RGB ACBESE ,子叶 出 土 昔 发 而 与 广义 的 栎 属 植物 有 显著 差别 (Nixon et al. ,1989). 其 
叶片 具 腺 质 盾 状 鳞片 (Jones,1986) ,染色 体 数 目 2n 一 44, 是 该 属 植物 区 别 于 山 毛 样 科 其 它 
属 的 重要 特征 。 无 论 从 植物 体 的 外 部 形态 .化 石 记 录 还 是 从 其 地 理 分 布 格局 上 看 ,广义 的 
三 楼 栎 属 也 是 山 毛 样 科 的 原始 类 群 (Crepet et al. ,1989;Melville,1982)。 它 们 代表 了 山 毛 
样 科 植 物 早 期 分 化 过 程 中 相对 原始 类 群 的 子 遗 类 群 ,形成 了 与 山 毛 样 科 植物 中 亚 科 或 族 
级 分 类 单元 平行 演化 的 一 支 。 

水 青冈 属 植物 木质 部 中 无 环 管 管 胞 而 具 纤维 管 胞 ;其 雄花 组 成 分 枝 的 聚 企 圆锥 花序 ， 
花序 轴 细 长 , 因 花 多 数 而 密集 生 于 花序 轴 先 端 而 使 聚 们 花序 呈 头 状 而 向 下 垂 。 从 树 状 分 支 
图 上 看 ,水 青冈 属 形成 了 一 级 独立 的 分 支 ( 最 大 同步 法 和 综合 法 ) 或 者 与 南山 毛 样 属 、 桦 木 
科 一 起 形成 更 高 一 级 分 支 类 群 (演化 极端 结合 法 ) .水 青冈 属 植物 在 花序 的 式样 ,以 及 果实 
的 形态 上 与 南山 毛 样 属 植物 相似 ,但 二 者 的 区 别 也 十 分 明显 (Soepadmo,1972)。 水 青冈 属 
植物 的 形态 解剖 学 和 胚胎 学 特征 表明 , 它 与 现存 的 山 毛 梯 科 诸 属 之 间 没 有 直接 的 亲缘 关 
系 ,它们 代表 了 山 毛 样 科 植物 系统 演化 过 程 中 相对 特 化 和 相对 独立 的 一 支 。3 种 分 支 分 析 
方法 得 出 的 结果 均 支 持 广 义 的 栎 属 的 概念 ,从 分 支 图 也 可 以 明显 地 看 出 ,它们 代表 着 山 毛 
样 科 植物 进化 过 程 中 的 高 级 类 群 (图 1 一 3)。 青冈 亚 属 与 栎 亚 属 的 主要 区 别 在 于 : 叶 常 绿 ， 
沉 斗 上 的 附属 物 排 成 轮 状 的 同心 环 , 导 管 平均 直径 较 小 , 叶 全 缘 或 仅 部 分 具 小 齿 ,主要 分 
布 在 东亚 和 东南 亚热带 和 亚热带 地 区 。 上 述 性 状 表明 ,青冈 亚 属 代 表 了 栎 属 的 原始 类 群 。 
相对 于 山 毛 样 科 其 它 属 , 栎 属 的 特 化 主要 表现 在 花序 和 花 的 基本 特征 上 ; 单 性 花序 (Male 
or female inflorescence) ,雄花 序 柔 莫 状 下 垂 , 雄 花 中 的 退化 肉 茵 缺 如 或 有 时 为 单 细 胞 簇 毛 
取代 ; 肉 花 中 的 退化 雄 莫 缺 如 或 为 5~7 枚 。 

综 上 所 述 , 山 毛 样 科 植物 系统 发 育 的 历史 可 以 总 结 如 下 :(A) 除 柯 属 、 锥 属 和 票 属 外 ， 
山 毛 梯 科 现存 的 诸 属 属 间 关 系 均 较 远 ,它们 各 自 代 表 了 最 初 的 一 级 分 支 类 群 演化 的 后 裔 ， 
而 它们 的 祖先 均 已 绝 灭 .从 系统 发 育 上 来 说 , 山 毛 样 科 现 存 的 6 个 属 代 表 了 四 条 平行 演化 
HER, ES C] SELBE C a. RMR) SRA SHR) ,水 青冈 亚 科 ( 含 
水 青冈 属 ) 和 栎 亚 科 ( 含 栎 属 )。(B) 平 行 演化 是 山 毛 梯 科 属 间 演 化 的 主要 方式 ,其 主要 原 
因 可 能 是 山 毛 样 科 植 物 在 生殖 过 程 中 的 某 些 特殊 性 ,如 :果实 两 年 成 熟 ,种 子 败 育 等 现象 
在 该 科 植物 中 普遍 存在 ,在 很 大 程度 上 影响 了 山 毛 样 科 植 物 属 间 的 基因 交流 。(C) 山 毛 样 
科 现 存 的 6 VAT TI e RR UT 2IS B ERAS RRA ERE, TTE ERR CR TRI 
和 栎 属 是 相对 特 化 的 类 群 。 









































致谢 ”本文 承蒙 路 安民 教授 和 陈 之 端 副教授 审阅 、 修 改 ; 徐 克 学 教授 完成 分 支 分 析 中 的 程序 运算 ; 陈 革 
新 先生 绘图 ,说 此 致谢 。 





- 参考 文献 
EMAL. KEIR. 1988a. 三 楼 栎 的 花粉 形态 及 其 分 类 位 置 . 植物 分 类 学 报 , 26 (1) :447-46 
EWA. KEW, 1988b， 中 国 青冈 属 花粉 形态 及 其 与 栎 属 的 关系 ， 植 物 分 类 学 报 , 26 00 :282 一 289 
EFA KER. 1989， 中 国 栗 亚 科 植物 花粉 形成 及 超 微 结构 研究 .植物 分 类 学 报 , 27 (3) : 205 一 214 
KEK. 1991， 从 花粉 形态 特征 试 论 壳 斗 科 的 系统 分 类 及 其 演化 .植物 分 类 学 报 . 29 00 : 60~66 
李 建 强 . 1996. 山 毛 桦 科 植 物 的 起 源 和 地 理 分 布 ， 植 物 分 类 学 报 . 34 00 : 376—396 
陈 之 端 . 1994. 桦木 科 植 物 的 系统 发 育 和 地 理 分 布 。 植 物 分 类 学 报 . 32 (1 一 2) :1~31, 101~153 
































6 期 李 建 强 : 论 山 毛 样 科 植 物 的 系统 发 育 609 





徐 克 学 , 1994. 植物 数量 分 类 学 . 北京 :科学 出 版 社 

路 安民 , 1985， 被 子 植物 系统 学 的 方法 论 ， 植物 学 通报 , 3 (3) : 21~28 

Abbe E C. 1935. Studies in the phylogeny of the Betulaceae. 1. Floral and inflorescence anatomy. Bot Gaz.. 
97:1--67 

Abbe E C, 1938. Studies in the phylogeny of the Betulaceae. 2. Extremes in the variation of floral and inflo- 
rescence morphology. Bot Gaz, 99: 431—469 

Abbe E C. 1974. Flowers and inflorescences of the "Amentiferae" . Bot Rev. 40: 150—261 

Crepet W L. Daghlian C P. 1980. Castaneoid inflorescences from the Middle Eocene of Tennessee and the 
diagnostic value of pollen (at the subfamily level) in the Fagaceae. Amer J Bot, 67: 739—757 

Davis G L. 1966. Systematic Embryology of the Angiosperms. New York: John Wiley & Sons 

Elias T S, 1971. The genera of Fagaceae in the southeastern United States. J Arnold Arbor, $2: 159 一 195 

Forman L L, 1964. Trigonobalanus. a new genus of Fagaceae. with notes on the classification of the family. 
Kew Bull, 17: 381~ 396 

Hanks S L. Fairbrothers D E. 1976. Palynotaxonomic investigation of Fagus L. and Nothofagus Bl. . light 
microscopy. Scanning electron microscopy and computer analysis. Bot Syst Monographs, 1:1~ 141 

Hill R S. Jordan G J. 1993. The evolutionary history of Nothofagus (Nothofagaceae) . Aust Syst Bot. 6: 
111—126 

Hjelmqvist H, 1948. Studies on the floral morphlolgy and phylogeny of the Amentiferae. Bot Not Suppl. 2: 
17171 

Hjelmqvist H, 1957. Some notes on the endosperm and embryo development in Fagales and related orders. 
Bot Not. 110: 173-195 

Hou D, 1971. Chromosome numbers of Trigonobalanus verticillata Forman (Fagaceae) . Acta Bot Neerl, 20: 


5437-549 
Jones J H , 1986. Evolution of the Fagaceae: the implications of foliar features. Ann Missouri Bot Gard. 73: 


228~ 275 
Kaul R B. Abbe E C, 1984. Inflorescence architecture and evolution in the Fagaceae. J Arnold Arb, 65: 


375~ 401 

Kuprianova L A, 1963. On a hitherto undescribed family belonging to the Amentiferae. Taxon. 12: 127-413 

Melville R , 1982. The biogeography of Nothofagus and Trigonobalanus and the origin of the Fagaceae. Bot 
Jour Linn Soc, 85: 757-88 

Muller J. 1981. Fossil pollen records of extant Angios perms. Bot Rev. 47 (1) :1 一 142 

Nixon K C. 1982. In support of recognition of the family Nothofagaceae Kuprianova. Publ Bot Soc Amer 
Misc Ser, 162: 102 

Nixon K C. Crepet W L, 1989. Trigonobalanus (Fagaceae) : Taxonomic status and phylogenetic relation- 
ships. Amer J Bot. 76 (6) : 828—841 

Shimaji K. 1962. Anatomical studies on the phylogenetic interrelationship of the genera in the Fagaceae. 
Bull Tokyo Univ Frest, 57: 1~ 64 

Soepadmo E. 1972. Fagaceae. Fl Males Bull, 7 (2) : 265 7-403 

Steenissm C G G J van, 1971. Nothofagus. key genus of plant geography. in time and space, living and fos- 
sil, ecology and phylongeny. Blumea. 19: 65 一 98 

Zavada W S, DiLcher D L, 1986. Comparative pollen morphology and its relationship to phylogeny of pollen 
in the Hamamelidea. Ann Missouri Bot Gard. 73: 348—381 


